Морфология 


УДК 595.733;595.471.271 
С. Н. Горб 


СЕНСИЛЛЫ В СИСТЕМЕ АРРЕТИРА 
У СТРЕКОЗ (ОРОМАТА) 


Система арретира взрослых стрекоз служит для повышения прочности сочленения 
шея — голова у сидящего насекомого, а также при питании и спаривании (Міе1ѕаейї, 
1950; Горб, 1988, 1989, 1990). Мы показали, что с арретиром связан залуск полета и 
некоторые другие полетные рефлексы. Можно предположить, что эти рефлексы имеют 
свое сенсорное обеспечение в виде полей сенсилл, сигнализирующих о контакте или 
‘освобождении соприкасающихся структур и о действующих на них нагрузках. Мы изу- 
чили форму и топографию кутикулярных сенсилл в связи с особенностями морфологии 
полей микровыростов головы и постцервикальных склеритов у разных таксонов стрекоз. 

Материал и методы. Использованы сухие коллекционные экземпляры 69 видов 
10 семейств (Са1оріегурійае, Еирћһаеійае, 1еѕіійае, Соепартгіопійае, РіІаіуспетійійае, 
Аеѕћһпійае, Сотрћідае, Согішераѕігійае, Согӣшііідае, ЬеПиНЧае). 

Световая микроскопия. Предварительный просмотр и зарисовку макро- 
структур проводили под бинокуляром. Затем отпрепарированные участки кутикулы 
вываривали в 10 %-ном КОН, промывали, тотальные препараты — в бальзаме. 

Для выявления присутствия сенсорных элементов в гиподерме проводили при- 
жизненное окрашивание метиленовым синим. Имаго Сог4иЦа аепеа І. сразу после вы- 
хода из экзувия инъецировали 5 %-ный водный раствор метиленового синего. После 
30—45-минутного окрашивания насекомое препарировали, фиксировали молибденово- 
кислым аммонием (Роскин, Левинсон, 1957) и готовили тотальные препараты. Скани- 
Гующая электронна микроскопия. Препараты участков кутикулы го- 
товили стандартным способом и просматривали с помощью СЭМ ТЕЅІА-В5-301 н 
ЈЕОІ-Ј5М -35С. Условные обозначения. ОСС — оссрш, В$ — Баз1з{еглит, ТС — 
трихоидная сенсилла, КС — колоколовидная сенсилла, МТ — микротрихия, ПМГ — по- 
ля микротрихий головы, 5РС — постцервикальный склерит, ЗЕС — эуцервикальный скле- 
рит, РМ — ргопо{ит, СЕР — серпа рег. 


Результаты. Поля микротрихий на тыльной поверхности головы и 
на постцервикальном склерите состоят большей частью из неиннервиро- 
ванных выростов кутикулы. Из иннервированных кутикулярных образо- 
ваний в системе арретира взрослых стрекоз нами обнаружены трихоид- 
ные и колоколовидные сенсиллы, которые относятся к принципиально 
разным группам кутикулярных механорецепторов: ТС — иннервирован- 
ные волоски, выступающие над говерхностью кутикулы, КС — иннерви- 
рованные ямки (Вагіһ, 1986). У представителей различных семейств от- 
ряда наличие, количество, расположение их на разных структурах систе- 
мы различно. 

Трихоидные сенсиллы (ТС) расположены на различных 
макроструктурах арретира либо одиночно, либо в составе сенсорных по- 
лей. На рис. 2 приведена сводная карта возможных точек локализации 
ТС в области ЗРС (рис. 2, 1) и ПМГ (рис. 2, 2). Ниже приводим краткое 
ее топографии ТС у разных семейств отряда стрекоз (рис. 1, 

САГОРТЕКУСТАЕ (Саорегух ѕріепйепѕ Нагг., Маігопа Базѕі- 
Іагіѕ шапреса Ѕе1уѕ, №еигођаѕіѕ сһіпепѕіѕ сһіпепѕіѕ Г..). Вся тыльная 
поверхность головы покрыта микропапиллами и ТС. Местом контакта с 
постцервикальным склеритом, по-видимому, служит углубление, слегка 
вытянутое в дорсовентральном направлении. В области контакта при- 
сутствуют одиночные ТС. На склерите в проксимальной части обнаруже- 
ны 3—4 одиночные ТС. 

ЕОРНАЕІРАЕ (ЕраЦаве јаііте Сһагр.). В области полей микро- 
трихий головы медиальная кромка поля покрыта ТС, 5—8 ТС располо- 
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жены среди поля микротрихий. Постцервикальный склерит в централь- 
ной части поля микротрихий несет одну ТС со щетинкой, длина которой 
превышает длину $РС. 

ГЕЗТШАЕ (/еѕіеѕ агуа$ К1гЪу, Г. ѕропѕа Напз., І. Вагьага 
Еарг,, Г. оігепѕ Сһагр., Зутреста апп аа Ѕе1уѕ). Мы не нашли 
ТС на постцервикальном склерите [е${е5. В области полей микротрихий 
головы поле, состоящее из 10—15 ТС, находится вентромедиально от по- 
ля МТ, в области редко расположенных микротрихий. У Зутреста ди- 
стальная часть постцервикального склерита у проксимальной кромки по- 
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ля МТ несет 4—5 ТС с длинными щетинками. Топография ТС в области 
поля микротрихий на голове сходна с таковой у [еѕіеѕ. 
СОЕМАЗОКІОМІРАЕ (1!5сйпига еіесапѕ І. іп ӣ. (рис. 1, 6, 7), Г. ри- 
тШо Спагр., [. еоапѕі М ог+., І. юнтапе! Могі., Соепасгіоп зсйшит 
Кать,, С. рёсйеЦит Г. 1п 4., С. агтаіит Сһагр., ЕпаЦавта сџуаіћіве- 
гит СВагр., Егуйготта пајаѕ Напз., Мейщепиа ѕресіоѕа С пагр.). 
На постцервикальном склерите 2—3 ТС расположены по кромке перехо- 
да от проксимальной части $РС к дистальной, покрытой микротри- 


Рис. 1. Топография трихоидных сенсилл у Са/аеѕЅһпа писгозйивта 5 сһпеійег 
(Аеѕһпійае), вентральная часть ПМГ (/); Ѕотаѓосћога ргаеѕегі $ е1 уѕ (Согішіідае), 

С из медиальной кромки правого ПМГ (2); Тгіһетіѕ |[езШоа КатьЬиг (11БеПиі- 
дае), одиночная ТС из крайней дорсальной точки левого ПМГ (3); Аезйпа ѕирагсііса 
\Уа|]Кег (Аеѕһпійае), ТС из вентрального края ПМГ (4); Сгосотет!5 егуіһгаеа 
Вги е (11БеПшідае), $РС, ТС в области перехода от проксимальной части к 
дистальной (5); /ѕсһпига еіерапѕ 11п4. (Соепаргіопійае), левый ЗРС (6); 1. еіевапѕ 
І іпа., КС из вентропроксимальной части 5РС (7); С. егуййгаеа Вги11е, проксималь- 
ная часть 5РС (8); Ѕутреігит Ӣесоіогаіит Зе!уз (.еПшідае), КС из дистальной 
части 5РС (9—16). 
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хиями. Несколько ТС кромки пронотума соприкасаются с шейной мем- 
браной в области ее перехода к $РС. На полях головы у М. ѕресіоѕа, 
Ег. пајаѕ, Еп. суаіћісегит на границе между дорсальным и вентральным 
полями имеется лишь одна ТС с длинной щетинкой. У других видов ТС 
в области ПМГ мы не нашли. 

РІАТҮСМЕМІрІрАЕ (Р/аѓуспетіѕ реппіреѕ Р а11.). Топография 
ТС практически не отличается от описанной для предыдущего семейства. 

СОКРОГЕСАЗТВОАЕ (Согащераз{ег Боот Ю оп., С. согопаѓиѕ 
МогЕ.). На голове поле, состоящее из многочисленных ТС, расположено 
у поля микротрихий и частично его перекрывает. Плотность ТС в неко- 
торых местах больше, чем плотность микротрихий. ЗРС в центральной 
части несет 5—7 очень длинных ТС. 

СОМРНШАЕ (ботрћиѕ оиоаііѕѕітиѕ 1., С. [аоіреѕ Сһатр., С. 
ерорћіћаітиѕ Ѕ$ е1у ѕ, Ноіоротрћиѕ Іипаіиѕ В атгі., Гіпйепіа їеіғгарћуПа 
Г іпа., Опусһосотрћиѕ јогсіраіиѕ 1.., О. Нехиоѕиѕ $ с пеійег, О. аѕѕе- 
тіі5 Ѕсһпеійег, Тгісотрћиѕ півгіреѕ Ѕ е1у ѕ). Поле МТ на голове 
отсутствует, но группа ТС, контролирующая контакт с РС, имеется. 8— 
10 ТС расположены по кромке проксимальной части РС. 

АЕЅНМІрАЕ (Апах ітрегаіог ГеасН, Нетіапах ерһіррісег 
В игт, Аезйпа тіхіа Гафг., Ае. ат Ііпа., Де. соегиіеа $4{гоет, 
Ае. суапеа Ми11., Ае. оігійіѕ Еуег., Ае. ргапӣііѕ 1., Ае. зиБагсИса 
\Уа1Кег (рис. 1, 4), Апасаезсйпа іѕоѕсеіеѕ Ми11., Сайаеѕсћпа тісго- 
ѕїйста Ѕ$сһпеійег (рис. 1, Г), Вгасћуігоп һајпіепѕе Ми11.). У Апах 
лишь одно из двух имеющихся полей (вентральное) обеспечено ТС. Ме- 
диально расположено поле ТС, слегка перекрывающее область поля МТ. 
Щетинки ТС направлены в сторону поля МТ и своими основаниями за- 
ходят достаточно далеко в поле. Поля МТ на голове у Аезйпа снабжены 
ТС сходной топографии, но в значительно меньшем количестве. Апах в 
области 5РС свободен от ТС, но на эуцервикальном склерите ($ЕС) 
обладает несколькими ТС, щетинки которых контактируют с поверхно- 
стью 5РС (поле ТС5, рис. 2, /). ТС постцервикального склерита у 
Аезйпа (обычно их две) находятся также и на вентропроксимальной ча- 
сти ЗРС. Щетинки этих ТС направлены вентрально и контактируют с 
ЅЕС (поле ТС2, рис. 2, Г). ЗРС Вгасћуігоп в проксимальной части несет 
до 20 ТС с длинными щетинками. 

СОКРОГПОАЕ (Сог4ийа аепеа 1., ЅотаіосШога Наоотасиаіа 
1 1п4., $. сгаеѕегі Ѕе1уѕ (рис. 1, 2), Ерііһеса ытасшаа Спагр.). 
На голове ТС расположены отдельным полем дораомедиально к полю 
МТ (ТС, рис. 2, 2). Щетинки сенсилл сравнительно короткие. У Сойийа 
вся проксимальная часть покрыта ТС (ТСЗ, рис. 2, І), у Ерййеса лишь 
вентральная часть этой области. 

ИВЕГГОНШРАЕ (Раша Наоеѕсепѕ ЕаБг., Юћуоіћетіѕ оагіераіа 
оагіесаіа Е аЪг., Раіроріеига ѕехтасиіаіа ѕехтасшаіа Е аЪг., Тгійћетіѕ 
[езНоа КатЪиг. (рис. 1, 3), Геисоггћіпіа ресіогаііѕ Спагр., Огіћеігит 
сапсеПаіит 1., О. бгиппеит Еопзс., О. ѕађіпа Отигу, Сгосоіћетіѕ 
егуіһгаеа Вти11е (рис. 1, 5, 8), С. зегоШа ѕегойа Огигу, ГіБеша 
ӣергеѕѕа І., І. диайгітасиіаіа 1., Зутрейгит запвитеит Мӣ11., $. ре- 
4етотапит А11іопі, 8. ошвашт 1., $. Наоеоіит 1., $. ћһагйопооі 
Вогіѕоу, 5. десоІогаіит Зе1уз (рис. 1, 9, 10). Для всех представи- 
телей семейства характерна покрытая микропапиллами проксимальная 
часть ЅРС. ТС расположены в этой области равномерно (ТСЗ, рис. 2, 1). 
Иногда несколько ТС могут размещаться на кромке пронотума (РМ) 
(1. ресіогаііѕ), щетинками контактируя с РС (ТСІ, рис. 2, /). На голо- 
ве поле ТС может находиться латерально либо вентролатерально от поля 
МТ. Никогда ТС не размещаются в центре поля микротрихий, но крае- 
вые ТС основаниями немного входят в поле МТ (до 10—15 мкм). Ще- 
тинки краевых ТС направлены обычно в сторону поля МТ. 

Колоколовидные сенсиллы (КС) у стрекоз по литератур- 
ным данным известны из радиоанального поля крыла (Р!ац, 1982) и 
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Рис. 2. Сводная схема возможных мест локализации сенсилл в области $РС (верхний) 
и в области ПМГ (нижний). 


из места слияния радиальной и медиальной жилок (Ѕіттопѕ, 1978). 
В области полей микротрихий головы КС не обнаружены. Они найдены 
нами лишь в дистальной части 5РС (ГлБе|иНдае, Аеѕһпідае, Сотрһійае) 
либо в области перехода от проксимальной к дистальной части ЗРС 
(Соепартіопійае) (рис. 1, 6, 10). Это область наиболее эластичной кути- 
кулы $РС. Сложность обнаружения обусловлена тем, что поверхность 
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кутикулы тяжело наблюдать из-за сильно развитой микроскульптуры, хо- 
тя в точке размещения колоколовидных сенсилл микротрихии нередко 
раздвинуты от центра. При увеличениях Ж100—300 на СЭМ-фото эти 
места выглядят темными пятнами среди равномерно бархатной поверхно- 
сти склерита (рис. 1, 6, 8, 9). КС расположены довольно равномерно на 
расстоянии 15—50 мкм друг от друга. 

У Соепаргіопійае (/ѕсћпига), по данным СЭМ, колпачок КС имеет 
округлую форму либо слегка вытянут в дорсовентральном направлении 
(5,0Ж5,5 мкм) и практически гладкую внешнюю поверхность. КС $ут- 
реігит йесоіогаіит вытянуты в дорсовентральном направлении (2,0Ж 
Ж5,0 мкм) и несколько сильнее погружены ниже уровня поверхности ку- 
тикулы. В центре колпачка имеется конусовидное выпячивание (длина 
0,5—1,0 мкм), что придает КС внешнее сходство с коническими обоня- 
тельными сенсиллами. 

Обсуждение. Закономерности размещения сенсилл. 
1. ПМГ и $РС обеспечены, как правило, трихоидными сенсилла- 
ми. Если какая-либо из двух структур арретира (на голове или в шейной 
области) не имеет сенсорных элементов или они представлены одиночны- 
ми ТС, то они хорошо развиты на ответной структуре. Вероятно, для 
сенсорного контроля достаточно иметь сенсорные поля на одной из кон- 
тактирующих поверхностей. 

2. ТС размещаются на наиболее выпуклых местах с достаточно плот- 
ной кутикулой либо в точках соприкосновения с наиболее выпуклыми 
местами ответной поверхности в момент фиксации. При таком располо- 
жении обеспечена максимальная вероятность соприкосновения ТС с кон- 
тактирующей поверхностью. 

3. В большинстве случаев ТС расположены по кромке полей МТ го- 
ловы и РС, их щетинки направлены в сторону поля МТ. ТС, располо- 
женные среди МТ, обычно обладают длинными щетинками (Соғӣџіеса- 
ѕіег, ЕраПаве). Возможно, это связано с выделением секрета липидной 
природы на поверхность кутикулы в области контакта (Горб, 19906). 
Этот секрет способствует сцеплению поверхностей ПМГ и РС. При 
размещении ТС с короткими щетинками в местах выхода секрета на 
поверхность сенсиллы могли бы иммобилизироваться, слипаясь с МТ 
* или другими ТС, что привело бы к нарушению сенсорного контроля. 
В тех случаях, когда ТС все-таки расположены в подобных местах, то 
щетинки их либо очень длинные (Согашеваз{ег), либо представлены ог- 
раниченным количеством (одна у ЕраЦаве). 

4. Количество ТС, площадь их локализации выше у представителей 
Апіѕоріега. Это, вероятно, связано как с более сложным строением, так 
и более крупными размерами органов фиксации. Наиболее сложно арре- 
тир устроен у представителей семейства |іБе1шійае. Это проявляется 
как в богатстве спектра формы МТ, так и в сенсорном обеспечении си- 
стемы. У либеллулид обнаруживаются все возможные точки локализа- 
ции ТС из представленных на карте (рис. 2) (кроме ТСІ, ТС9). 

5. Кожа шеи, способная к деформации при движении шейных скле- 
ритов, у всех видов несет поля ТС. 

Функции сенсилл арретира. Голова стрекозы способна со- 
вершать повороты в трех взаимноперпендикулярных плоскостях. Движе- 
ния головы — неотъемлемая часть многих поведенческих реакций насе- 
комого, например, захвата пищи, следящих движений, оптомоторной 
реакции. В физиологических экспериментах было показано, что ТС раз- 
личных склеритов шейного отдела участвуют в гравирецепторном конт- 
роле (Маг, 1962), стабилизации положения головы относительно груди 
(З{таиз{е14 а. о., 1987; ГіѕКе, 1989). Не исключая возможность участия 
в этих реакциях и ТС арретира, мы показали (материал находится в пе- 
чати), что функции арретира тесно связаны с полетными рефлексами. 
Расфиксирование головы запускается рефлексом Френкеля либо обдува- 
нием потоком воздуха. Фиксация головы осуществляется синхронно с пре- 
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кращением работы крыльев при обратном рефлексе Френкеля, с нача- 
лом работы ротового аппарата при питании, а также во время спари- 
вания. Богатое сенсорное обеспечение арретира (особенно у БеНиИЧае) 
свидетельствует о наличии механизма мониторинга фиксации головы. 

По подвижности шейных склеритов, топографии мышц и сенсилл 
можно предположительно установить, какие сенсиллы шейного отдела 
могут осуществлять контроль арретира. Большинство сенсорных полей 
в области ПМГ и $РС, вероятно, участвуют в контроле наличия контак- 
та ЗРС с ПМГ (ТСЗ, ТС4, ТСб, ТСТ, ТС8), ТС5 и ТС2 — в контроле на- 
личия движения $РС относительно эуцервикального склерита, ТСІ — 
относительно пронотума. Поскольку ЗРС подвижно соединен с эуцерви- 
кальным склеритом и может изменять положение вместе с ним, то конт- 
роль движений 5РС может осуществляться путем контроля смещения 
эуцервикального склерита относительно базистернума (В$) посредством 
групп сенсилл вентральной кромки ЗЕС и дорзальной кромки В$ (ТСб). 

Колоколовидные сенсиллы РС участвуют в контроле натяжений, 
сгибов в области контакта 5РС и ПМГ. Возможно, таким образом осу- 
ществляется контроль крутящих моментов, возникающих при работе ро- 
тового аппарата или при спаривании у представителей Ап!зор{ега, самцы 
которых захватывают самку при помощи анальных придатков за голову. 
До конца остается неясным вопрос о том, каким образом осуществляет- 
ся коммуникация в тандемном соединении (042егт, 1989). Возможно одна 
из главных ролей здесь принадлежит тактильному контакту ЗРС — 
ПМГ. В состоянии сцепления КС ЗРС способны воспринимать напря- 
жения, возникающие в эластичной кутикуле РС под действием принуди- 
тельных изменений самцом положения головы самки в тандемном соеди- 
нении. Этим, вероятно, обусловлено относительное богатство сенсорных 
элементов арретира Ап!зор{ега и особенно [МБе|иПае *. 
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СТРОМА КОСТНОГО МОЗГА У РЕПТИЛИЙ 


В сравнительном ряду наземных позвоночных — от амфибий до млекопитающих — 
наблюдается последовательно прогрессирующее развитие костномозговой ткани — ос- 
новы дефинитивного кроветворения. Из этого следует, что у представителей различных 
классов гемопоэтическая функция костного мозга проявляется далеко не в равной ме- 
ре и это свойство, по-видимому, имеет прямую связь с уровнем его структурной орга- 
низации. И хотя в паренхиме костного мозга, начиная уже с земноводных, обнаружи- 
ваются клетки основных кроветворных рядов (эритроцитарного и миелоцитарного), да- 
же чисто количественный их показатель свидетельствует в какой-то мере о различной 
степени его гемопоэтической активности. К сожалению, более достоверных сведений о 
кроветворной функции костного мозга в сравнительном ряду позвопочных очень мало. 
Сейчас уже известно, что гемопоэз теснейшим образом связан с микроокружением, его 
нельзя отделить от той части кроветворной ткани, которой обычно отводилась лишь 
роль механической опоры (Трентин, 1982; Фриденштейн, 1982). Новые исследования 
‚в этой области все более убеждают в том, что именно обстановка микроокружения 
“в костном мозге может определять состояние и интенсивность гемопоэза (Старостин, 
1986; Хрущов и др., 1988). К тому же до сих пор остается неясным значение костно- 
мозговой стромы в сохранении исходных клеточных состояний для кроветворения, то 
есть тех функциональных единиц, которые в последнее время принято называть ство- 
ловыми кроветворными клетками. С учетом таких предпосылок появилась необходи- 
мость более обстоятельно разобраться в структурной организации костного мозга и, 
в частности, в устройстве так называемой стромальной части. Такая именно задача 
была поставлена в нашей работе. Для изучения устройства стромальной части кост- 
лого мозга мы решили использовать принцип сравнительногистологических сопостав- 
лений, исходя из уже известного факта, что у представителей земноводных, пресмыкаю- 
щихся, птиц и млекопитающих костный мозг существенно отличается по уровню своей 
тканевой организации и по участию в дефинитивном кроветворении. К тому же по- 
добные исследования на наземных позвоночных еще никем не проводились. 

Материал и методы. Для гистологического исследования использовали костный 
мозг из бедренной кости взрослых особей /асегѓіа ав 5, Гасейа ѕахісоіа, Етуѕ огЬі- 
сшагіѕ, Теѕіийо Һогз|іеіау, отобранный в весенне-летний период. После фиксации в 
10 % нейтральном формалине и заливки в парафин изготавливали гистологические сре- 
зы. Их окрашивали гематоксилин-эозином, пикрофуксином, ШИК-реакцией. Ретикуляр- 
ный каркас выявляли импрегнацией серебром (Волкова, 1971). Для электропно-микро- 
скопических исследований образцы фиксировали в 2,5 %-м глютаральдегиде и 2 %-й 
ҷетырехокиси осмия, заключали в аралдит. Ультратонкие срезы обрабатывал! по ме- 
тоду Рейнольдса и исследовали под электронным микроскопом Тесла БС-500. 
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